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SOMMAIRE 
 
 
 
Le succès reproducteur, défini comme l’aptitude d’un individu à se reproduire et ainsi 
transmettre son bagage génétique aux générations futures, constitue une des motivations 
fondamentales qui dictera plusieurs des comportements observés chez une espèce animale. 
L’étude de ces divers comportements est essentielle afin de comprendre les stratégies 
évolutives sous-jacentes qui permettent aux individus d’augmenter leurs chances de 
reproduction. La monogamie sociale avec polygamie génétique est un bel exemple de stratégie 
reproductive chez laquelle les individus peuvent potentiellement augmenter leur succès 
reproducteur en tentant d’acquérir des fertilisations d’individus autres que le mâle et la femelle 
constituant le couple social. Ces fertilisations dites hors-couples, qui sont communes chez les 
oiseaux, sont un moyen efficace pour les mâles d’augmenter leur succès reproducteur via leur 
nombre de jeunes produits dans diverses nichées pour une saison de reproduction donnée. 
Pour les femelles, les avantages que procure ce comportement restent encore obscurs malgré la 
panoplie d’études s’étant penchées sur la question. L’acquisition de bénéfices indirects, de 
nature génétique, est une hypothèse fréquemment mise de l’avant pour tenter d’expliquer les 
motivations des femelles à s’engager dans des copulations hors-couples.  
 
 
L’objectif de ma maîtrise consistait à évaluer si la femelle, via l’acquisition de paternités hors-
couples au sein de sa nichée, tente d’acquérir des bénéfices de types indirects pour les oisillons 
issus de ce type de fertilisation chez une population sauvage d’Hirondelle bicolore 
(Tachycineta bicolor) dans le Sud du Québec. Ces bénéfices indirects peuvent se refléter au 
niveau des oisillons dits hors-couples en leur conférant des avantages génétiques et donc 
potentiellement une survie plus élevée, par rapport aux oisillons issus du couple social. En 
premier lieu, mes résultats indiquent une survie plus élevée pour les oisillons issus du couple 
social par rapport aux oisillons issus de paternités hors-couples contrairement aux prédictions 
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initiales. Ensuite, en comparant une mesure intégratrice basée sur plusieurs mesures de 
capacité immunitaire, les résultats obtenus suggèrent une différence dans le patron d’allocation 
immunitaire des deux types d’oisillons. Les oisillons issus du couple social ayant une tendance 
à investir préférentiellement au niveau de l’immunité adaptative par opposition aux oisillons 
issus de paternités hors-couples ayant une tendance à investir dans les composantes de 
l’immunité constitutive. Cette différence d’investissement entre les composantes de 
l’immunité constitutive et adaptative pourrait représenter un développement asynchrone entre 
les oisillons en couple et hors-couple dû à un compromis d’allocation d’énergie entre les 
fonctions immunitaires et les paramètres de croissance. En conclusion, cette étude montre la 
complexité du phénomène des paternités hors-couples ainsi que les motivations qui poussent 
la femelle à rechercher de telles fertilisations. De plus, cette étude met l’emphase sur 
l’importance de considérer plus d’une mesure immunitaire lors de la comparaison entre 
individus.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Mots clés : Bénéfice génétique indirect, bons gènes, mesure immunitaire, paternité hors-
couple, Tachycineta bicolor  
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INTRODUCTION GÉNÉRALE 
 
 
 
Lors de l’élaboration de sa théorie de la sélection naturelle, qui stipule que les individus les 
mieux adaptés à leur environnement ont une survie supérieure et permettent l’évolution des 
espèces, Darwin dû faire face à des observations contradictoires aux principes de base de cette 
théorie (Darwin 1859). En effet, il remarqua la persistance de certains traits qui, à première 
vue, semblaient constituer des obstacles à la survie des individus les exhibant (ex. bois des 
cervidés, plumages colorés de plusieurs espèces d’oiseaux, etc.). Ce type de traits, souvent 
observés chez les mâles, n’avait aucune fonction essentielle apparente de reproduction mais 
semblait plutôt entraîner une diminution de l’aptitude à survivre. Il s’intéressa donc à ce type 
de trait, les « caractères sexuels secondaires » par opposition aux caractères sexuels primaires, 
tels les organes génitaux qui sont essentiels dans le processus reproductif. Afin d’expliquer 
l’existence et la persistance de ceux-ci, il élabora la théorie de la sélection sexuelle, un sous-
mécanisme de la théorie de la sélection naturelle (Darwin 1871). La sélection sexuelle, telle 
que décrite par Darwin dans « The descent of man and selection in relation to sex », permet à 
des individus affichant des caractères sexuels secondaires développés d’être favorisés au 
niveau de la compétition pour la reproduction. Ces mêmes individus peuvent ainsi 
potentiellement transmettre ces traits aux générations futures assurant une pérennité de ceux-
ci. Ce phénomène de compétition intra-sexuelle, compétition entre les individus d’un même 
sexe chez une espèce, génèrent souvent des différences morphologiques entre les mâles et 
femelles d’une même espèce appelées dimorphisme sexuel (Andersson 1994). Selon le 
système d’appariement présent chez une espèce, le dimorphisme sexuel sera exacerbé ou au 
contraire, très peu présent (Butcher & Rohwer 1989). Règle générale, dans le cas d’un système 
de monogamie stricte, le dimorphisme qui existe entre le mâle et la femelle est faible tandis 
que dans un système de polygynie, où la compétition intra-sexuelle est généralement plus forte 
chez les mâles dû à la disponibilité limitée de partenaires, le dimorphisme entre les deux sexes 
sera augmenté (Emlen & Oring 1977).  
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Chez les oiseaux, la monogamie est le cas le plus largement répandu avec plus de 90 % des 
espèces présentant ce système d’appariement (Ehrlich et al. 1988). La monogamie est définie 
comme étant un mâle s’accouplant avec une femelle et formant un couple pour une durée 
variable, allant d’une seule nichée à une vie entière (Wickler & Seibt 1982). L’aspect le plus 
avantageux de la monogamie est sans aucun doute le fait que le mâle reste disponible même 
après l’accouplement pour participer aux soins parentaux de toutes sortes, par opposition à un 
système d’appariement où la femelle assure à elle seule les soins parentaux (Ehlrich et al. 
1988). L’apport du mâle peut survenir de plusieurs façons que ce soit indirectement en 
contribuant à la construction du nid, protégeant le territoire sur lequel le nid est présent ou 
encore en nourrissant la femelle pendant qu’elle incube les œufs. La contribution du mâle aux 
soins parentaux peut aussi se présenter de façon plus directe en participant à l’incubation des 
œufs, en protégeant et nourrissant les oisillons ou encore en contribuant à l’apprentissage des 
oisillons en ce qui a trait au vol et à la recherche de nourriture (Ketterson & Nolan 1994).  
 
 
Avant l’avènement des marqueurs moléculaires dans les années 1990, la monogamie était 
considérée dans le sens strict du terme, c’est-à-dire que l’on considérait que le mâle et la 
femelle du couple se reproduisaient exclusivement l’un avec l’autre supposant ainsi que les 
oisillons de la nichée étaient tous issus de ce couple (Wittenberger & Tilson 1980). Par contre, 
avec le développement et l’utilisation des techniques moléculaires, la découverte de 
l’existence du phénomène de paternités hors-couples dans les systèmes de monogamie a pu 
être mise en évidence (Bennett & Owen 2002, Griffith et al. 2002).  En effet, lorsque le mâle 
et la femelle composant un couple social ont des copulations avec d’autres individus de la 
population, le père génétique des oisillons de la nichée ne correspond pas nécessairement au 
mâle du couple social. Le terme ‘monogamie sociale’ est donc plus approprié pour décrire ce 
type de système d’appariement (Gowaty 1996).  
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Les paternités hors-couples 
 
 
Le phénomène de paternités hors-couples est très répandu à travers les différentes espèces 
aviaires. Chez les passereaux en particulier, la monogamie sociale avec présence de paternités 
hors-couples est le système d’appariement présent chez 86% des espèces tandis que la 
véritable monogamie génétique n’a cours que chez 14% des espèces de passereaux recensées 
(Griffith et al. 2002). Le taux de paternités hors-couple, défini comme la proportion des 
fertilisations résultant de copulation à l’extérieur du couple social (Westneat et al. 1990), est 
variable au sein des différentes espèces présentant cette particularité mais aussi parmi les 
individus d’une même espèce. De nombreuses études se sont intéressées à ce phénomène, 
essayant d’en comprendre les raisons qui assurent la persistance et la variabilité de ce 
comportement autant du côté des mâles que des femelles.  
 
 
Les raisons qui peuvent motiver les mâles à s’engager dans des copulations à l’extérieur de 
leur couple social sont directement liées à des avantages marqués au niveau de leur succès 
reproducteur. En effet, la ressource limitante pour un mâle afin d’augmenter son succès 
reproducteur réside souvent dans l’accès restreint à plusieurs partenaires sexuelles (Bateman 
1948). En effet, comme le coût de fabrication des spermatozoïdes est faible et que la quantité 
potentielle produite est pratiquement illimitée si l’on compare avec les ovules des femelles, les 
mâles sont peu restreints par la production de gamètes et peuvent donc augmenter aisément 
leur nombre de partenaires sexuelles (Birkhead 1998).  
 
 
Pour ce qui est des femelles, les raisons qui poussent celles-ci à participer à des copulations 
hors-couples sont encore obscures. Premièrement, il incombe de mentionner que les femelles 
ne semblent généralement pas forcées de s’engager dans ce type de copulation. Chez les 
passereaux, il ne semblerait pas y avoir de comportements coercitifs de la part des mâles 
envers les femelles pour la copulation et les femelles seraient donc libre de s’engager ou non 
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dans des copulations hors-couples (Birkhead & Moller 1993; Andersson 1994; Gowaty & 
Buschhaus 1998; Double & Cockburn 2000). Il a même été montré que chez certaines espèces, 
la femelle recherche activement ces copulations (Smith 1988; Kempenaers et al. 1992; 
Sheldon & Burke 1994). Le fait que celle-ci tente d’acquérir des copulations à l’extérieur du 
couple social suggère qu’elle pourrait potentiellement en retirer des bénéfices (voir la section 
« bénéfices des paternités hors-couples » ci-dessous pour les exemples de bénéfices potentiels) 
et même, être en mesure de contrôler ces fertilisations (Lifjeld & Robertson 1992). Une façon 
d’exercer une forme de contrôle sur l’acquisition de bénéfices via ces fertilisations hors-
couples est de faire un choix quant à ses partenaires hors-couples. Comme le nombre d’œufs 
pouvant être pondu est limité et que l’investissement gamétique est supérieur à celui des 
mâles, la femelle a tout intérêt à être sélective lors du processus de choix de partenaires afin de 
maximiser la qualité du nombre limité de jeunes qu’elle peut produire (Maynard Smith 1956; 
Trivers 1972). En plus de faire le choix d’un mâle social, la femelle doit sélectionner d’autres 
mâles de la population comme partenaires hors-couples, basé sur des critères de sélection qui 
restent, encore aujourd’hui, débattus à travers la littérature (Andersson & Simmons 2006). 
 
 
Bénéfices des paternités hors-couples 
 
 
Le choix d’un partenaire sexuel performant à plusieurs niveaux est un moyen efficace pour les 
femelles de potentiellement augmenter leur succès reproducteur en maximisant la survie de 
leur nichée (Trivers 1972). Dans un système de monogamie sociale, si elle choisit de 
s’engager dans des copulations hors-couples, la femelle est confrontée à un choix de 
partenaires additionnel. Elle doit choisir un mâle social qui fournira un investissement en 
participant aux soins parentaux ainsi qu’un ou des mâles hors-couples qui fourniront 
potentiellement des caractéristiques héritables transmises aux oisillons de la nichée. Comme 
les bénéfices recherchés ne sont pas du même type lors du choix d’un mâle social et du choix 
d’un ou de plusieurs partenaires hors-couples, la femelle devrait potentiellement avoir des 
critères de sélection différents pour les 2 catégories de partenaires (Brooks & Griffith 2010). 
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Ainsi, le choix d’un partenaire social et le choix pour un ou des partenaires hors-couples 
devraient se faire en fonction du type de bénéfices acquis.  
 
 
En ce qui a trait au choix d’un partenaire social, la femelle peut retirer deux types de 
bénéfices, soit des bénéfices directs et des bénéfices qualifiés d’indirects. Les bénéfices directs 
acquis via le mâle social en présence de monogamie sociale sont majoritairement les soins 
parentaux fournis par celui-ci (Brooks & Griffith 2010) auxquels s’ajoutent dans certains cas 
les cadeaux nuptiaux et l’accès à des ressources supplémentaires (nourriture, territoire). Par 
exemple, chez le Gobemouche noir (Ficedula hypoleuca) où les mâles arrivent avant les 
femelles dans l’aire de nidification (Lundberg & Alatalo 1992), ceux-ci sélectionnent et 
défendent un site de nidification. Lorsque les femelles arrivent et doivent choisir un partenaire 
de reproduction, elles doivent considérer non seulement les caractéristiques phénotypiques des 
mâles diponibles mais les caractéristiques du territoire qu’occupent ceux-ci (Alatalo et al. 
1986). Dans ce cas-ci, le choix de partenaire fourni des bénéfices à la femelle tant au niveau 
de la qualité des soins paternels qu’au niveau d’un site de nidification à l’abri des prédateurs 
avec une abondance de proies. Pour ce qui est des bénéfices indirects, la femelle peut acquérir 
un bagage génétique héritable avantageux pour sa progéniture à travers le choix d’un 
partenaire social (Andersson 1994). La femelle peut généralement évaluer la qualité de ce 
bagage génétique à partir de certains traits morphologiques exhibés par le mâle (Norris 1993, 
Moller 1994). Ces signaux dits honnêtes fournissent un indice sur la condition générale du 
mâle (Andersson 1994).  
 
 
Dans un système de monogamie sociale où la femelle recherche activement les copulations 
hors-couples, celle-ci doit judicieusement sélectionner les individus desquels elle obtiendra 
possiblement des fertilisations. Le type de bénéfices acquis par le biais du choix de partenaires 
hors-couples peut être directs ou indirects ou encore, les deux à la fois (Tregenza & Wedell 
2000; Neff & Pitcher 2005).  Le principal bénéfice direct acquis par la femelle consisterait à 
pallier l’infertilité temporaire ou définitive de son partenaire social en s’accouplant avec 
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d’autres individus que celui-ci (Wetton & Parkin 1991; Sheldon 1994) afin d’assurer la 
fertilisation de ses œufs. En plus de l’assurance contre cette infertilité potentielle, la femelle 
pourrait acquérir des bénéfices indirects d’origine génétique lors de l’obtention de 
fertilisations hors-couples. L’augmentation de la diversité génétique de la nichée, la recherche 
ciblée de bons gènes spécifiques pour la nichée ou encore l’évitement de la consanguinité sont 
toutes des façons, pour la femelle, de tenter d’augmenter son succès reproducteur en favorisant 
la survie de sa nichée (Andersson 1994; Jennions & Petrie 2000).  
 
 
Plusieurs théories ont été mises de l’avant dans la littérature pour tenter d’expliquer la 
persistance du phénomène de copulations hors-couples dans un système de monogamie 
sociale. Il semblerait que l’acquisition de bénéfices directs ne suffirait pas à expliquer 
l’existence de ce phénomène puisque les mâles hors-couples n’apportent souvent aucun 
bénéfice direct visible. Il est alors supposé que la femelle tente d’acquérir des bénéfices 
indirects de nature génétique (Jennions & Petrie 2000). La notion d’acquisition de « bons 
gènes » a été décrite par plusieurs théoriciens au cours du 20e siècle et peuvent être regroupé 
en trois principales catégories; l’habileté des gènes à augmenter la survie, l’habileté 
reproductive de ces mêmes gènes et la complémentarité des gènes acquis via les fertilisations 
hors-couples (Trivers 1972). Fisher au début du 20e siècle décrivit le processus d’emballement 
de Fisher qui dicte que les « bons gènes » acquis par les fertilisations hors-couples sont liés à 
une production de jeunes plus attirants (Fisher 1930). Ceci permettrait d’augmenter 
indirectement le succès reproducteur de la femelle par l’augmentation potentielle du succès 
reproducteur de ses jeunes mâles ayant hérités des caractéristiques attirantes de leur père 
génétique. Zahavi, quant à lui, décrivit le principe du handicap qui suggère que les mâles 
exhibant des traits sexuels secondaires exagérés et étant capable de survivre avec un handicap 
pareil, sont conséquemment en meilleure condition que les mâles n’exhibant pas ces traits 
(Zahavi 1975). Le fait de s’accoupler avec cette catégorie de mâle procurerait un avantage au 
niveau de la survie des oisillons étant issus de ces copulations puisqu’ils hériteraient 
possiblement de cette  performance élevée au niveau de la condition globale.  
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La dernière catégorie possible de « bons gènes » ayant été décrite initialement par Trivers a été 
approfondie par Zeh & Zeh en 1996. Ceux-ci ont posé l’hypothèse que les copulations avec 
plus d’un partenaire seraient un mécanisme pour éviter les interactions négatives entre les 
éléments génétiques qui pourraient causer la mortalité embryonnaire et la faible viabilité des 
descendants. Autrement dit, ce serait l’interaction entre les bagages génétiques d’un mâle et 
d’une femelle qui influencerait, de façon positive ou négative, la survie et le succès 
reproducteur de leur nichée (Zeh & Zeh 1996, 1997). Cet énoncé est aujourd’hui appelée 
l’hypothèse de la complémentarité génétique (revue dans Neff & Pitcher 2005).   
 
 
Donc si la femelle cherche à s’engager dans des copulations hors-couples pour en retirer des 
bénéfices génétiques indirects, on peut supposer qu’il y a un avantage pour les oisillons dits 
hors-couples. Celui-ci se reflétera potentiellement à plusieurs niveaux en leur conférant une 
supériorité par rapport à leurs congénères issus du couple social. De plus, suivant le 
raisonnement que les mâles impliqués dans les fertilisations hors-couples seraient choisis en 
fonction de leur supériorité globale (Bitton et al. 2007), les oisillons qu’ils engendrent 
devraient possiblement hériter de ces traits et ainsi surpasser les oisillons issus du mâle social.  
Ainsi, plusieurs études se sont questionnées à ce propos et ont tenté de montrer des évidences 
de bénéfices génétiques indirects pour les oisillons issus de paternités hors-couples. Les 
résultats de ces études sont cependant équivoques. Par exemple, certaines études ont montré 
qu’au niveau de la survie chez la mésange bleue (Cyanistes caeruleus) (Charmantier et al. 
2004; Kempenaers et al. 2007), les oisillons hors-couples étaient avantagés par rapport aux 
oisillons en couple de la même nichée. Une autre étude faite chez le bruant chanteur 
(Melospiza melodia) a montré une différence de survie spécifique au sexe entre les oisillons 
des deux statuts paternels. En effet, aucune différence entre les mâles issus des deux types de 
fertilisations n’a été observée quant à la probabilité de survie. À l’inverse, chez les femelles, 
les individus issus du couple social avaient une probabilité de survie significativement plus 
élevée que les femelles issues de paternités hors-couple (Sardell et al. 2011). Par contre, chez 
l’hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor), cette tendance n’a pu être montrée dans l’étude de 
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Whittingham & Dunn (2001). Aucune différence entre les probabilités de survie des oisillons 
hors-couples et en couples avant l’envol n’a été décelée pour les deux années consécutives où 
les données ont été prises. Une étude comportant plusieurs années ainsi qu’un nombre plus 
élevé d’oisillons échantillonnés seraient plus représentatifs de la différence de survie à long 
terme entre les deux types d’oisillons.   
 
 
D’autres études s’étant intéressées à la différence du degré d’hétérozygotie entre les oisillons 
des deux statuts paternels chez la mésange bleue (Cyanistes caeruleus) (Foerster et al. 2003) 
et chez le gorge-bleue à miroir (Luscinia svecica) (Fossoy et al. 2008), ont qualifiés les 
oisillons hors-couples de plus hétérozygotes par rapport aux oisillons issus du couple social. 
Comme une hétérozygotie élevée, mesurée en utilisant des marqueurs neutres ou fonctionnels 
pour évaluer la diversité génétique, est corrélée à niveau de survie supérieur mais aussi à une 
immunité plus développée (Worley et al. 2010; Agudo et al. 2012; Isomursu et al. 2012), on 
peut donc supposer que le fait d’être plus hétérozygote par rapport à d’autres individus 
exhibant une plus faible hétérozygotie constitue un avantage.  De plus, plusieurs études ont 
révélées que le succès reproducteur et la survie pouvaient être influencé par les capacités 
immunitaires d’un individu (Saino et al. 1997; Horak et al. 1999; Christe et al. 2001; Cichon 
& Dubiec 2005; Moreno et al. 2005; Moller & Haussy 2007; Parejo & Silva 2009). Par 
exemple, confirmant l’hypothèse de l’acquisition de bénéfices génétiques indirects via les 
copulations hors-couples, les oisillons issus de celles-ci se sont avérés plus 
immunocompétents dans le cas de la paruline masquée (Geothlypis trichas) (Garvin et al. 
2006) ainsi que chez le gorge-bleue à miroir (Luscinia svecica) (Johnsen et al. 2004; Fossoy et 
al. 2008). Par contre, plusieurs autres études ont tenté de supporter cette hypothèse sans succès 
(Kleven & Lifjeld 2004; Kleven et al. 2006; Wilk et al. 2008; Dunn et al. 2009). D’autre part, 
une étude s’étant intéressée à plus d’un type de mesure immunitaire (l’immunité à médiation 
cellulaire, l’activité bactéricide du plasma et la production d’anticorps spécifique) n’est pas 
parvenue à trancher sur la supériorité immunitaire de l’un ou l’autre des types d’oisillons 
puisque les résultats variaient selon le type de mesure immunitaire étudié (Troglodyte familier 
(Troglodytes aedon) - Forsman et al. 2008).  
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Le nombre d’études combinant plus d’un paramètre immunitaire au niveau des analyses 
statistiques et de la modélisation est assez restreint (Luster et al. 1992, Keil et al. 2001, 
Leshchinsky & Klasing 2001, Palacios et al. 2009), la plupart ne s’étant attardé qu’à une seule 
mesure d’immunité. Comme il existe plusieurs façons de quantifier l’immunocompétence des 
individus et que l’immunité est un mécanisme complexe, il est primordial de considérer une 
mesure intégratrice d’immunité qui combine plusieurs composantes (Matson et al. 2006, Ardia 
2007) . 
 
 
Mesures immunitaires 
 
 
L’immunité est un réseau complexe de mécanismes défensifs qui interagissent ensemble pour 
contrer les pathogènes et parasites (Segel & Cohen 2001; Zuk & Stoehr 2002). En effet, 
l’immunité est formée de deux axes de défense principaux, une partie constitutive et non-
spécifique et une partie plus spécifique et adaptative (Roitt et al. 2002). Afin d’obtenir une 
compréhension globale du fonctionnement du système immunitaire il incombe donc d’intégrer 
ces deux axes en considérant plus d’une mesure immunitaire aux analyses (Matson et al. 2006; 
Millet et al. 2007). De plus, l’immunité est une composante coûteuse à développer et à 
maintenir (Klasing & Leshchinsky 1999) et nécessite un compromis d’allocation d’énergie 
entre les diverses composantes de l’immunité et de la croissance d’un individu (Pitala et al. 
2010). À la naissance, les individus dépendent fortement de leurs défenses immunitaires 
constitutives puisque les composantes du système immunitaire adaptatif sont très peu 
développées à ce stade et prennent plus de temps à être fonctionnelles (Klasing 2004). De 
surcroît, la vitesse à laquelle certaines composantes du système immunitaire adaptatif se 
développent peut être affectée par la condition générale d’un individu (Palacios et al. 2009) et 
peut donc différer d’un individu à l’autre. Dans ce contexte, mon projet de recherche a mesuré 
et intégré plus d’une mesure immunitaire reflétant à la fois l’immunité constitutive et 
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adaptative des individus (voir aussi Pigeon et al. 2013). Ces mesures sont brièvement décrites 
dans cette section. 
 
 
Test à la phytohémagglutinine 
 
 
Une technique permettant de mesurer en partie l’efficacité de l’immunité à médiation 
cellulaire chez un individu est le test à la phytohémagglutinine (PHA) (Bonforte et al. 1972). 
Ce test consiste à faire une injection sous-cutanée d’un petit volume d’une solution de PHA 
dans le patagium dont l’épaisseur a été mesurée préalablement. Après une période fixe de 24 
heures, une deuxième mesure de l’épaisseur du patagium est prise et la différence entre ces 
deux mesures est considérée comme la réponse à la PHA. Cette réponse correspond à l’enflure 
créé par la présence de la toxine qui agit comme mitogène en déclenchant la division cellulaire 
des lymphocytes au site d’injection. Ce test est, la plupart du temps, considéré comme un 
indice de la performance de l’immunité dite adaptative d’un individu mais de plus en plus on 
semble établir un consensus suggérant que la réponse à la PHA serait une mesure mixte de 
l’immunité faisant appel majoritairement à des composantes de l’immunité constitutive mais 
aussi à des composantes de l’immunité adaptative (Martin et al. 2006; Salaberria et al. 2013). 
 
 
Dans certaines études, la réponse à la PHA, est associée à des traits reliés au succès 
reproducteur et à la survie (Birkhead et al. 1999; Moller & Saino 2004).  De plus, la 
comparaison entre la réponse à la PHA des oisillons en couples et hors-couples a fait l’objet de 
plusieurs études mais un bon nombre d’études n’ont décelé aucune différence quant à 
l’amplitude de la réponse à la PHA entre les oisillons des deux statuts paternels (Kleven & 
Lifjeld 2004; Forsman et al. 2008; Wilk et al. 2008; Butler et al. 2009; Dunn et al. 2009). 
Certaines études ont montré une réponse à la PHA significativement supérieure de la part des 
oisillons hors-couples lorsque comparés à leur homologues issus du couple social : chez le 
gorgebleue à miroir (Johnsen et al. 2000; Fosoy et al. 2008) ainsi que chez la paruline 
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masquée (Garvin et al. 2006). Une autre étude effectuée chez la mésange bleue a, quant à elle, 
montré une réponse à la PHA supérieure pour les oisillons hors-couples mais seulement 
lorsque le nombre d’oisillons dans la nichée était artificiellement augmenté de façon à simuler 
des conditions plus défavorables (Arct et al. 2013).  
 
 
L’activité bactéricide du plasma 
 
 
L’activité bactéricide du plasma est une mesure de l’immunité dite constitutive d’un individu 
mais fait aussi appel à une composante reliée aux anticorps (Forsman et al. 2010). Ce test 
implique de mettre le plasma d’un individu en présence d’une certaine quantité connue de 
bactérie afin de mesurer la capacité que le plasma a de neutraliser cette bactérie. Cette 
propriété qu’a le plasma de contenir la propagation de micro-organismes implique la 
participation de plusieurs types de protéines solubles plasmatiques, lysozymes et anticorps 
naturels. La capacité bactéricide du plasma est utilisée depuis peu pour l’étude des populations 
d’oiseaux sauvages et permet de quantifier et comparer les fonctions immunitaires dans le but 
de répondre à des questions d’ordres écologiques et évolutives (Matson et al. 2006). Certaines 
études ont utilisé le test de la capacité bactéricide du plasma pour tester l’hypothèse que 
l’immunité est affectée par le stress (Merrill et al. 2012) ou encore l’environnement (Pigeon et 
al. 2013). Au meilleur de mes connaissances, aucune étude ne s’est penchée sur la relation 
entre la mesure de l’activité bactéricide du plasma et le statut paternel des oisillons dans un 
système de monogamie sociale. 
 
 
L’hémagglutination et l’hémolyse 
 
 
L’hémagglutination est le processus par lequel les hématies s’agrègent suite à la fixation 
d’anticorps sur les antigènes présents à la surface de ces hématies. Cette réaction permet de 
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quantifier le taux d’anticorps naturels, donc non-spécifique, présent chez un individu. Suite à 
l’agglutination des globules rouges, la fixation et l’activation du complément sont 
déclenchées, entraînant la lyse des globules rouges par désintégration de la membrane de 
ceux-ci. C’est cette réaction que l’on qualifie d’hémolyse et la mesure de celle-ci permet de 
quantifier la réaction d’activation du complément considérée comme un proxy de l’immunité 
constitutive innée humorale (Matson et al. 2005). Des études ont utilisé cette méthode pour 
comparer l’immunité de plusieurs espèces d’oiseaux écologiquement différentes (Mendes et 
al. 2006, Matson 2006) mais aucune ne l’a utilisée dans le but de comparer l’immunité 
d’oisillons en couples et hors-couples. 
 
 
Décompte lymphocytaire 
 
 
Chez les oiseaux, les lymphocytes sont le type de globules blancs retrouvé en plus grande 
proportion par rapport aux autres types (hétérophile, éosinophile, basophile et monocyte) 
(Rupley 1997). Ceux-ci étant les effecteurs de l’immunité acquise, leur nombre au niveau 
circulatoire dans le sang est considéré comme un indicateur de l’investissement 
immunologique d’un individu (Beldomenico et al. 2008). Ils prolifèrent habituellement dans la 
circulation sanguine en réponse à un stimulus antigénique (Davis et al. 2008). Lorsque leur 
nombre basal décroît, dû à une immunosuppression causée par la présence de glucocorticoïdes 
ou encore dû à une infection immunosuppressive, ceci suggère un stress immunologique 
d’importance variable (Feldman et al. 2000; Stockham & Scott 2002). La méthode permettant 
de dénombrer les lymphocytes chez les oiseaux est très simple et nécessite un très petit 
volume de sang. Il s’agit de déposer une goutte de sang entier sur une lame de microscope et 
de réaliser un frottis sanguin par étalement qui pourra par la suite être coloré et observé au 
microscope. Plusieurs études s’intéressant à l’immunité chez des populations d’oiseaux 
sauvages utilisent cette technique pour évaluer l’investissement immunologique des individus 
(Dehnhard et al. 2011), quantifier la relation entre un parasite sanguin et le profil 
lymphocytaire (Wojczulanis-Jakubas et al. 2012) ou encore établir un lien entre 
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l’investissement parental et le décompte lymphocytaire des individus (Gladbach et al. 2010). 
Par contre, jusqu’à maintenant aucune ne l’a utilisé afin de comparer le profil lymphocytaire 
des oisillons issus de paternités hors-couples et des oisillons issus du couple social.  
 
 
Les études faites chez des populations aviaires sauvages combinant plusieurs mesures 
immunitaires sont donc peu fréquentes. Parmi celles-ci, l’étude récente de Pigeon et al. 
(2013), réalisée sur une population sauvage d’Hirondelle bicolore, a utilisé les cinq mesures 
immunitaires décrites précédemment (test à la PHA, capacité bactéricide du plasma, hémolyse, 
hémagglutination et décompte lymphocytaire) afin de développer un indice intégré 
d’immunité et de tester l’effet de celui-ci sur certains proxy de la performance individuelle 
(croissance, masse à l’envol, charge parasitaire). Ils ont décelé une faible corrélation entre les 
indices de performance individuelle et la mesure intégratrice d’immunité seulement sous 
certaines conditions environnementales. De plus, l’étude de Pigeon et al. (2013) a quantifié la 
force et la direction des corrélations existantes entre les marqueurs immunitaires pour ensuite 
investiguer si celles-ci étaient influencées par certains paramètres environnementaux. Étant 
donné que les résultats indiquaient de la variation dans les corrélations des différentes mesures 
immunitaires en fonction de l’année et du type d’habitat, ils ont conclu que lors d’études 
utilisant les mesures immunitaires, il était préférable de considérer l’impact des variations 
environnementales sur les mesures immunitaires. Cependant, aucune étude n’a, à ce jour, 
utilisé une mesure intégratrice de l’immunité pour comparer les oisillons en couple et hors-
couples. 
 
 
Objectifs de recherche 
 
 
L’objectif général de mon mémoire est d’améliorer la compréhension des processus 
expliquant le comportement de copulations hors-couples des femelles dans un contexte de 
monogamie sociale chez une population sauvage d’oiseaux migrateurs. Mon premier objectif 
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spécifique est d’établir si les oisillons issus de copulations hors-couples ont une meilleure 
survie que les jeunes issus du mâle social. Ensuite, je vérifierai s’il existe une différence entre 
les jeunes des deux origines au niveau de leur immunocompétence.  
 
Selon l’hypothèse que la femelle s’engage dans des copulations hors-couples dans le but 
d’acquérir des bénéfices génétiques indirects pour sa nichée, il devrait y avoir une différence 
de survie et de capacités immunitaires entre les deux types d’oisillons. Cette différence devrait 
être en faveur des oisillons hors-couples qui tireraient avantage de ces bénéfices indirects par 
le biais des mâles hors-couples en ayant une survie plus élevée ainsi qu’une réponse 
immunitaire supérieure.  
 
 
Espèce modèle : l’Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) 
 
 
Caractéristiques générales de l’espèce  
 
 
L’Hirondelle bicolore est un petit passereau pesant entre 16 et 25 grammes en moyenne et 
nichant à l’intérieur de cavités naturelles secondaires ou de façon alternative, dans des nichoirs 
mis à leur disposition habituellement retrouvés dans des aires ouvertes (Winkler et al. 2011). 
Étant un insectivore aérien, l’Hirondelle bicolore est fortement associée à la présence 
d’insectes volants retrouvés en grande quantité près des points d’eau et en milieu agricole. 
Cette espèce est aussi un excellent modèle expérimental car elle utilise les nichoirs mis à sa 
disposition, ce qui facilite la capture des individus et elle tolère bien les manipulations 
répétées (Jones 2003).  
 
 
Au Québec, sa période de reproduction débute à la fin du mois d’avril et s’effectue suite à une 
migration annuelle à partir du sud des États-Unis et de la région du golfe du Mexique 
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(Robertson et al. 1992). En moyenne, un couple a une nichée par année et cette nichée est 
composée de 5 oisillons en moyenne (Winkler et al. 2011). Le système d’appariement chez 
l’Hirondelle bicolore est la monogamie sociale avec un des plus haut taux de paternités hors-
couple recensé chez les diverses espèces aviaires étudiées (Barber et al. 1996; Griffith et al. 
2002). En effet, plus de 80% des nichées contiennent au moins un oisillon issu de copulation 
hors-couple (Whittingham et al. 2006; Lessard et al. 2014).  
 
 
Comme les comportements de reproduction coercitifs de la part des mâles chez l’Hirondelle 
bicolore ne semblent pas être courant, la femelle joue un rôle actif dans la décision d’obtenir 
ou non des copulations hors-couples (Lifjeld & Robertson 1992; Whittingham & Dunn 2001). 
Jusqu’à présent, les études évaluant les motivations de la femelle à s’engager dans ce type de 
copulations, n’ont pas mené à des conclusions évidentes. Par exemple, l’étude de Whittingham 
& Dunn (2001) n’a pas révélé de différence de viabilité avant l’envol entre les oisillons issus 
du couple social (WPY) et les oisillons issus de paternités hors-couple (EPY). De plus, l’étude 
de Kempenaers et al. (1999) n’a décelé aucune différence significative entre les oisillons EPY 
et WPY au niveau de la masse et la taille corporelle. Par contre, il a déjà été montré que les 
oisillons EPY sont plus hétérozygotes que leur congénères WPY (Stapleton et al. 2007). 
Finalement, la seule étude s’étant intéressée à la différence en capacités immunitaires entre les 
EPY et les WPY chez l’Hirondelle bicolore n’a montrée aucune différence significative entre 
la réponse à la PHA des deux types d’oisillons (Dunn et al. 2009). À ce jour, aucune étude n’a 
été menée sur une population d’oiseaux sauvages en combinant plus d’un paramètre de mesure 
de la performance immunitaire individuelle et donc la pertinence d’étudier le phénomène est 
encore très présente et justifiée.  
 
 
 
Système d’étude et méthodologie générale 
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Les données utilisées dans ce mémoire sont issues d’un système d’étude d’une population 
d’Hirondelle bicolore mis en place depuis 2004 dans le Sud du Québec. Ce système comprend 
un réseau de 400 nichoirs répartis sur un territoire de 10 200 km2 situé entre les villes de 
Sherbrooke, Beloeil et Sorel-Tracy. Les nichoirs sont répartis sur 40 fermes, à raison de 10 
nichoirs par ferme, le long d’un gradient d’intensification agricole. Afin d’étudier le 
phénomène des paternités hors-couples, des échantillons sanguins ont été récoltés et analysés 
pour procéder à l’assignation parentale. L’extraction et l’amplification de l’ADN de chaque 
individu a été fait. L’utilisation de 6 microsatellites a ensuite permis de génotyper les 
individus et ainsi déterminer le statut parental de chacun des oisillons (issus du mâle social ou 
d’un autre mâle de la population). Dans le cadre de mes recherches, j’utilise les données 
génétiques d’assignation parentale recueillies de 2007 à 2012.  
 
 
De plus, depuis 2010, des mesures immunitaires ont été récoltées sur un sous-échantillonnage 
de 10 fermes sélectionnées pour leur diversité en intensification agricole. Plus spécifiquement, 
la réponse à la phytohémagglutinine, l’activité bactéricide du plasma, l’hémagglutination, 
l’hémolyse et le pourcentage de lymphocytes ont été mesurées. Avec ces différentes mesures 
immunitaires, nous avons développé une mesure intégratrice d’immunité qui considère, pour 
un individu, l’ensemble des résultats afin d’obtenir un score final d’immunité.   
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CHAPITRE 1 
 
ÉVALUATION DES DIFFÉRENCES EN IMMUNITÉ ET EN SURVIE ENTRE LES 
OISILLONS DE STATUT PATERNEL DIFFÉRENTS CHEZ L’HIRONDELLE 
BICOLORE 
 
Description de l’article et contribution 
 
 
L’étude décrite dans ce chapitre vise à vérifier si les femelles Hirondelle bicolore tente 
d’acquérir des bénéfices indirects de type génétique par le biais de copulations hors-couples. 
Plus spécifiquement, il s’agit de comparer les oisillons issus du couple social aux oisillons 
issus de paternités hors-couples afin de déterminer si les bénéfices potentiels acquis par la 
femelle se reflètent dans la performance globale des oisillons.  
 
 
Les auteurs de cette étude sont moi-même, Marc Bélisle, Fanie Pelletier et Dany Garant. J’ai 
participé et contribué de façon significative et majoritaire à toutes les étapes de cette étude 
soit: la revue de littérature sur le sujet ainsi que l’élaboration des hypothèses de recherche, la 
récolte de données sur le terrain, les analyses moléculaires au laboratoire, l’élaboration et la 
gestion de base de données, les analyses statistiques, l’interprétation des résultats ainsi que la 
rédaction de la version préliminaire de l’article qui suit. Dany Garant a contribué au 
développement des idées à la base de ce projet et supervisé toute les étapes menant à la 
version préliminaire de cet article. Marc Bélisle a mis sur pied le système d’étude et assuré la 
collecte de données depuis la mise en place du projet. Fanie Pelletier a élaboré le volet 
immunitaire en développant et mettant au point les diverses mesures immunitaires utilisées 
dans cette étude. L’article présenté ici est le point central de ce mémoire et sera soumis à 
Behavioral Ecology and Sociobiology, une revue scientifique de calibre international.  
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AN ASSESSEMENT OF DIFFERENCES IN IMMUNITY AND SURVIVAL AMONG 
OFFSPRING OF DIFFERENT PATERNAL STATUS IN TREE SWALLOW 
Par 
SAMANTA FORTIN GUÉRIN, MARC BÉLISLE, FANIE PELLETIER & DANY GARANT 
 
 
 
ABSTRACT 
 
 
Historically, most birds species were assumed as sexually and socially monogamous. 
However, with the development of new techniques in molecular ecology, researchers found 
out that birds are only very rarely sexually monogamous and extra-pair paternity is common in 
most species. While the benefits of such phenomenon are obvious for males, the advantages 
obtained by females remain unclear. In this study, we assessed if females engage in extra-pair 
copulations to acquire superior genetic material that translates into a higher survival for their 
extrapair offsprings in a population of Tree swallow (Tachycineta bicolor). Contrary to this 
prediction, we found that within-pair young had higher probability to fledge than extra-pair 
young. We also compared the immunological capacities of extra-pair young to within-pair 
young with an integrated immune indicator composed of five different immunological 
measures (PHA response, bacteria killing assay, hemagglutination, lysis and lymphocyte 
count). We found a marginal difference between the two offspring types indicating a 
difference in the allocation patterns in immunity among groups. Extra-pair young score higher 
for the differents components of constitutive immunity while within-pair young scores higher 
in components of adaptative immunity. We suggest that extra-pair young and within-pair 
young differ in the way they invest between constitutive and adaptative immunity. 
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INTRODUCTION 
 
 
Extra-pair paternity has been the subject of several studies since it was documented through 
the application of genetic analyses (Birkhead & Moller 1992; Griffith et al. 2002). From an 
evolutionnary point of view, many studies have focused on understanding the benefits of that 
phenomenon for both males and females. While the benefits for males are clearer (Birkhead 
1995), several processes have been proposed to explain both direct and indirect benefits 
potentially obtained by females via extra-pair copulations (reviewed in Jennions & Petrie 
2000). In terms of direct benefits, prevention from social male infertility, nuptial gifts and 
access to more or better ressources could explain why females seek extra-pair copulations 
(Wetton & Parkin 1991; Sheldon 1994). On the other hand, when there is no apparent direct 
benefits, females could still aim to increase brood genetic quality and diversity, resulting in 
indirect genetic benefits (Jennions & Petrie 2000). To achieve this, females should seek extra-
pair males with better or more compatible genes than those of the social male (reviewed in 
Neff & Pitcher 2005), which should improve the condition and survival of nestlings resulting 
from extra-pair copulations (i.e., extra-pair young, EPY).  
 
 
As a result, several studies have compared extra-pair young phenotype to within-pair young at 
multiple levels such as morphometrics parameters, recruitment, survival and immune 
capacities. While studies have clearly shown advantages for the extra-pair young in body 
condition, survival parameters or resulting genetic characteristics (heterozygosity, 
immunocompetence, etc.) (Foerster et al. 2003; Charmantier et al. 2004; Johnsen et al. 2004; 
Garvin et al. 2006; Bouwman et al. 2007; Kempenaers et al. 2007; Forsman et al. 2008; 
Fossoy et al. 2008;) others studies have shown no differences between EPY and within-pair 
young (WPY) (Whittingham & Dunn 2001; Kleven & Lifjeld 2004; Kleven et al. 2006; Wilk 
et al. 2008; Dunn et al. 2009; Johnson et al. 2009; Magrath et al. 2009; Krist & Munclinger 
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2011). Up until now, results are thus equivocal and there is no consensus on the potential 
indirect benefits underlying females involvment in extra-pair copulations. Moreover, studies 
interested in the potential advantages acquired by the female via extra-pair fertilizations are 
most of the time conducted in a single year with relatively small sample size. Studying this 
phenomenon is thus still highly needed.  
 
 
Components of immunity are partly heritable in birds (Warner et al. 1987; Cichon et al. 2006) 
and have been shown to be correlated to survival and fitness in several species (Saino et al. 
1997; Tella et al. 2000; Moller & Saino 2004). Thus, immunity is a good trait to estimate 
individual performance and compare it through individuals in a population. A good immunity 
may be an important advantage for nestlings that could translate in a higher survival 
(Lochmiller et al. 1993). Consequently, if extra-pair males are chosen for their good or 
compatibles genes, their nestling’s immunocompetence could be superior to within-pair young 
immunocompetence (Sheldon et al. 1997). Many methods have been used to compare 
individual immune capacities in the litterature. The most commonly used technique is the 
phytoheamagglutinine induced skin swelling response (PHA response), a cell-mediated 
immunity measurement (Goto et al. 1978; Vinkler et al. 2010). A few other immune measures 
are also used to asses immunity as leucocytes or antibodies count, but not to compare extra-
pair with within pair youngs. In addition, a single measure at the time is usually considered in 
previous studies (Merrill et al. 2012; Mendes et al. 2006; Dehnhard et al. 2011; Gladbach et 
al. 2010). However, immunity is a complex network of defensive mechanisms that interact 
together to suppress parasites and pathogens (Segel & Cohen 2001; Zuk & Stoehr 2002). 
Therefore, it is essential to simultaneously consider more than one measure to have a more 
complete understanding of an individual immune capacitiy and to compare individuals 
(Matson et al. 2006; Millet et al. 2007). Few examples of studies using more than one immune 
measure were conducted. Matson et al. 2006 measures 13 variables of immunity in ten species 
of waterfowl and Ardia 2007 tested if correlation between levels of immune response of tree 
swallow was consistent across 3 diffrents geographic sites. Pigeon et al. (2013) used an 
integrated immune score based on five immune measures (PHA response, bactericidal  
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capacity of plasma, hemolysis capacity, hemagglutination capacity and lymphocyte 
percentage) conducted on a wild population of Tree swallow (Tachycineta bicolor). This study 
attempted to assess the effect of this integrated immune score on individual performance 
indicators such as growth, mass and parasite burden of nestlings and have shown a correlation 
between integrated immune score and proxy of performance under specific environmental 
conditions. They also investigated the effect of environmental heterogeneity, represented by a 
agricultural gradient and time, on the fluctuation of this integrated immune score and found 
that it varied among years and different habitats. They conclude that the interpretation of 
immune response of wild individual can be context-dependent and it is important to take this 
into account when studying wild populations. Ardia 2007, Matson et al. 2006, Palacios et al. 
2009 and the study of Pigeon et al. (2013) is among the very few studies that used an 
integrated immune measure to answer evolutionary ecology related questions in birds. 
 
 
The aim of this study was to compare fledging probability, a proxy of survival of nestlings 
sired by extra-pair males with nestlings sired by social male in a wild population of Tree 
swallow, a socially monogamous passerine with one of the highest rate of extra-pair paternity 
(Whittingham et al. 2006; Lessard et al. 2014). We further tested if the nestlings 
immunocompotence differed depending on their origin. To do so, we used five immune 
measurements: an agglutination mesure, the phytoheamagglutinine assay, an hemolysis 
measure, a bacterial killing assay and the white cells count. With these, we calculated an 
integrated immune indicator to test if there is a difference in the immune reponse pattern of 
EPY and WPY.  
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METHODS 
 
 
Study site and species 
 
 
The Tree swallow is a small passerine that migrates to Mexico during the winter and come 
back to southern Canada and northern United States for breeding. This aerial insectivore uses 
secondary cavities located in open area near from various water body to nest during 
reproductive season which spreads from late April to July (Robertson et al. 1992). Tree 
swallow easily use nest boxes and tolerate manipulation (Jones 2003) which makes them a 
convenient study species.  
 
 
The study system (Figure 1) was established in 2004 in southern Québec and consists of 400 
nest boxes distributed among 40 farms (10 per farm), over an area of 10 200 km2. For the 
survival study, the data for the 40 farms were used for years 2007 to 2012. For the immunity 
study, data were collected on a subset of 10 farms between 2010 and 2012 (Figure 1). 
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Figure 1. Distribution of the 40 farms used for the survival analysis (all pentagons) and of the 
10 farms used in immunological analyses (broader black outlined pentagons) on tree swallows 
(Tachycineta bicolor) along a gradient of agricultural intensification in southern Québec, 
Canada. Land cover types are based on a mosaic of classified Landsat-TM satellite images 
(Canadian Wildlife Service 2004) and included forest cover (medium grey), extensive cultures 
(light grey) and intensive cultures (white). Water bodies are presented in black. Coordinates 
are UTM, zone 18, NAD83.  
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Field methods 
 
 
Nest boxes were visited every two days, each year, during the breeding season and the laying 
start date, the hatching date and the fledging date of the nestlings were noted (see Ghilain & 
Bélisle 2008 for a more detailed description of the study system). Females of each occupied 
nest boxes were captured during the incubation period and males during the nestlings feeding 
period. Every captured adult was permanently marked with a unique code metal ring, weighed, 
measured and then a blood sample was taken to perform genetic and immunological analyses. 
These samples were taken by a puncture in the brachial vein and collected on a filter paper 
(qualitative 134 P8 grade, Fisher Scientific). Once dried, the filter paper was stored in a 
hermetic plastic bag at ambient temperature. Male and female adults captured in a nest box 
were considered as the social parents of the brood. At 12 days, nestlings were permanently 
identified with a unique code metal ring and a blood sample was taken the same way as the 
adults. For nestlings that died before 12 days age, we took a post-mortem sample of flesh on 
the leg for DNA analyses but no samples for immune measure were available. 
 
 
Genotyping and molecular sexing 
 
 
DNA extraction was performed using Proteinase K overnight digestion followed by a salt 
extraction (as described in Porlier et al. 2009). To confirm the sex of captured adults and 
determine the sex of each nestling sampled, we performed molecular sexing. To do this, we 
used the P2/P8 and/or 2550F/2718R primer pairs to amplify the chromo-helicase – DNA 
binding gene. After PCR amplification, CHD-W and CHD-Z bands were visualized on 3% 
agarose gel (details in Lessard et al. 2014). To assign nestlings to their genetic father, we 
genotyped each adults and each nestlings using 6 microsatellite loci specifically developed for 
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the tree swallow (IBI Ms5-29, TBI 104 and TBI 81) and for the barn swallow (Hirundo 
rustica) (HrU7, Hir 19 and Hir 22) (see Lessard et al. 2014 for specific characteristic of each 
loci). PCR amplifications, in a 10µl volume, were performed using a GeneAmp 9700 thermal 
cycler (Applied Biosystems) (see Lessard et al. 2014 for details on products and quantity used 
and thermal profiles for each primer). An AB-3130 sequencer (Applied Biosystems) was used 
to analyze and visualize fragment size. Then, alleles were scored with the software 
GENEMAPPER version 4.1 (Applied Biosystems). 
 
 
Parentage assignment 
 
 
A female captured in a nest box was considered as the genetic mother for all the nestlings of 
that nest box. Confirmation of this maternal status was established by genetic exclusion with 
the software CERVUS (V 3.0.3; Kalinowski et al. 2007). Each nestling was assigned to a 
genetic father using the known genotype of the mother and a likelihood method with a 90% 
confidence level. Nestling status was assigned following a comparison between the social 
male genotype and the potential genetic male. When the genetic father differed from the social 
father, nestlings were considered as an extra-pair young (EPY) and when the genetic father 
matched with the social father, nestlings were considered as within-pair young (WPY). To be 
included in the assignation analyses and be considered as successfully genotyped, individuals 
(adults and nestlings) needed to be genotyped at a minimum of four loci as in Lessard et al. 
2014. Nestlings without a successfully genotyped mother were also excluded from assignation 
analyses. From 2007 to 2012, a total of 4 203 nestlings were genotyped and successfully 
assigned out of 5 006 nestlings (assignation rate of 84%).  
 
 
Immunological measurements 
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PHA response: The measure of the inflammatory process caused by the subcutaneous 
injection of phytohemagglutinin (PHA) was taken on each nestling from the subsampling of 
10 farms for the years 2010 to 2012. First, we took a measure of the left wing patagium 
thickness and then proceeded to the injection of 0.1 mg of PHA in the patagium, 14 days after 
hatching. We took a second measure of the patagium swelling 48 hours (± 1hour) after the 
injection. PHA response was considered as the difference (in mm) between the second and the 
first patagium measures (see Pigeon et al. 2013a). 
 
 
Agglutination and lysis: Measures of hemagglutination and hemolysis capacities are indicators 
of the natural antibodies and complement system efficiency. These analyses were conducted 
for each nestling for which a sufficient amount of blood was collected (20 µl). The laboratory 
protocol used is from Pigeon et al. (2013b). In summary, 96-well round bottom assay plates 
were used to serially dilute (1:2) 10 µl of plasma in a buffered saline solution with one well as 
a negative control. 10 µl of a 2% rabbit erythrocytes solution were added to all wells and 
incubated for 90 minutes at 37°C. Plates were then conserved at ambient temperature with an 
angle of 45° for a period of 20 minutes. Afterwards, digitalisation of the plates using HP 
CM1312nfi mfp scanner was done to analyse results. A score, from 1 to 12 was given for each 
individual as a function of the last dilution of plasma showing lysis and agglutination signs. 
When there was enough blood collected during field manipulation (40 µl), a duplicate was 
performed (n = 180 of 200) and used mean score in statistical analyses. 
 
 
Bacteria killing assay: The bactericidal capacity of plasma of each nestling was measured 
following the protocol used in Pigeon et al. (2013b). First, 20 µl of an E. Coli (ATCC 8739) 
solution containing 100 to 150 UFC were added to 95µl of cell culture medium and 5µl of 
plasma from an individual. These tubes were incubated 45 minutes at 40°C. Next, 50µl of that 
solution were spread on a LB agar plate and incubated at 40°C for 24 hours. A duplicate was 
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made for each individual and negative controls without plasma were made every hours. 
Bactericidal capacity of the plasma was considered as [1-(average number of surviving 
colonies on an individual’s plates / average number of colonies on control plates)] *100. 
 
 
Leucocytes counts: When blood was collected on the field, we used 5µl to realize a blood 
smear on a microscope slide. Once in the laboratory, each smear was colored with quick-dip 
stain and counter stain without heat fixation (Toma et al. 2006). The leukocyte count was 
performed with a 10X ocular and a 100X oil-immersion lens. One hundred leucocytes per 
slide were counted and identified as a lymphocyte, an eosinophil, a heterophil, a basophil or a 
monocyte. Cell identification was performed according to Clark et al. 2009. Due to their low 
frequencies (<1%), the basophils and monocytes were excluded from the analyses.  
 
 
Statistical analyses 
 
 
Survival analysis: All successfully genotyped nestlings (at least for 4 loci) and with a defined 
parental status (EPY or WPY) were included in the analyses (n=3 665). To be successfully 
genotyped and assigned a parental status, nestling must have been blood sampled at 12 days 
old. Each nestling dying before this age was genotyped using a tissue sample collected post-
mortem which greatly reduces the efficiency of the genotyping method. Then, fledging 
success was used as a survival proxy for the nestlings between the age of 12 days old and the 
fledging. A generalized linear mixed effects model (binomial error, logit link) was used to 
determine if there was a difference between the survival rates of EPY versus WPY. Fixed 
effects included: nestling parental status EPY or WPY (categorical data: 0 or 1), year category 
(good or bad year depending of the nestlings global survival rate, from 2007 to 2012), 6 days 
old nestling mass, sex (male, female or unknown), brood size and hatching date. Nest box 
identity was included as a random variable to control for the non-independence of nestlings 
from the same nest. Fixed effects selection was performed starting with the full model and 
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removing terms sequentially based on their p-value (>0.05), until we obtained a model with all 
significant terms (Crawley 2007). Analyses were conducted with the lme4 package v.1.0-5 
(Bates et al. 2013) with the R software v.3.0.2(R Core Team 2013). 
  
 
Integrated immune indicator: We performed a principal component analysis (PCA) with data 
from the five immunological measures. For this analysis, only nestlings with data for each 
immunological measure were used (n=223). After we tested each measure for normality, 
bactericidal capacity of plasma data showed a high skewness. We proceeded to the 
normalization of the data using this formula; √ (1-bactericidal capacity) (Legendre & 
Legendre, 1998). All immunological data were centered and scaled. Due to the high 
correlation between all types of leucocytes (lymphocytes, eosinophils and heterophils) (-0.64 
≤ r ≤ -0.34), only the lymphocytes percentage was kept for the analysis as it is known to be a 
good measure of immunological investment (Beldomenico et al. 2008). Then, for each 
nestling included in the analysis, we extracted the resulting PCA data corresponding to each 
individual principal component (PC1) value, which was considered as the integrated immune 
indicator. With this measure as a response variable, we performed a linear mixed effects 
model to assess if there was a difference between the EPY and the WPY at his level. We 
included years (2010 to 2012) as a fixed effect and nest box identity as a random effect. This 
analysis was conducted with the lme4 package v.1.0-5 (Bates et al. 2013) with the R software 
v.3.0.2 (R Core Team 2013).  
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RESULTS 
 
 
Survival analysis: Proportion of extra-pair young inside of broods varied from 0% to 100% of 
nestlings. Overall, 50.78% (1 861) were extra-pair young and 49.22% (1 804) were within-pair 
young (Table 1). The survival analysis revealed a small but significantly higher survival 
probability for within-pair youngs (+ 1 %; p = 0.009, Z = 2.61) (Figure 2; Table 2). We 
confirmed that there was a significantly higher probability of fledging for “good years”, which 
were qualified as years with high global nestlings survival, here 2008, 2009 and 2012 (Z = 
3.23, p = 0.001). Nestlings with largest mass at 6 days old also had increased probability of 
fledging (Z = 7.36, p < 0.001). Males were more likely than females to survive until fledging 
(Z = 2.37, p=0.018) while fledlings of unknown sex had a lower survival than males and 
females (Z = 9.97, p < 0.001). Both small brood size (Z = 3.32, p < 0.001) and early hatching 
date (Z = 5.33, p < 0.001) increased significantly the probability of survival. All these results 
are summarised in Table 2. Proportion of variance explained by the model was 42% of the 
total variation presented in the data set calculated from the correlation of observed and fitted 
data of the model.  
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Table 1: Details of tree swallow population sampling and genetic assignment for each year 
and total (EPY; Extra-pair young, WPY; Within-pair young). 
  2007 2008 2009 2010 2011 2012 Total 
Nestlings        
Hatched 1063 1066 907 898 807 831 5 572 
Fledged 801 876 789 662 512 661 4 301 
 
       
Survival rate % 75.35 82.12 86.99 73.72 63.44 79.54 77.19 
Year category Bad Good Good Bad Bad Good − 
 
       
Nestlings with blood 
sample 
947 963 809 810 692 785 5 006 
Nestlings assigned 810 802 718 692 573 608 4 203 
 
       
Assignment rate % 85.5 83.3 88.8 85.4 82.8 77.5 84.0 
 
       
% EPY 42.84 52.62 49.58 49.57 50.26 52.63 49.39 
% WPY 57.16 47.38 50.42 50.43 49.74 47.37 50.61 
 
 
 
Integrated immune indicator: The principal component analysis (PCA) was performed on 223 
nestlings from 75 broods for which the 5 immunological measures were available. Out of 
them, 47.09% (105) were EPY and 52.91% (118) were WPY. The principal component (PC1) 
considered as the integrated immune indicator explained 33.47% of the total variation (Table 
3). As represented in the Figure 3, PC1 segregated PHA mean value of agglutination and lysis 
mean values for all nestlings. PC2 explained 22.35% of the total variation and segregated 
mean values of lymphocyte percentage of bacteria killing assay (Table 3). Linear mixed model 
analysis of the PC1 extracted values showed a marginally non-significant difference between 
the integrated immune indicator of EPY and WPY (p=0.058). Mean values for each type of 
nestling were computed and illustrated on Figure 3 (mean EPY ± SE = -0.0537 ± 0.0992, 
mean WPY ± SE = 0.0478 ± 0.0912). We also performed this analysis on the PC2 extracted 
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values but the difference was not significant (p=0.813). Proportion of the total variance in the 
data explained by the model was 24%.  
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Table 2: Final generalized mixed effect model (with a binomial error structure) of the effects 
of offspring paternal status on : (a) survival and (b) integrated immune indicator (EPY; Extra-
pair young, WPY; Within-pair young).  
Analysis Variables Estimates S.E. Statistics* p-value 
(a) Survival      
n = 3 665 Offspring status (EPY vs WPY) -0.436 0.167 2.609 0.009 
 
Bad years vs Good years (as factor) -0.619 0.192 3.234 0.001 
 
Mass 0.219 0.030 7.36 < 0.001 
 
Sex (female vs male) -0.396 0.167 2.373 0.018 
 
Sex (female vs unkwown) -3.266 0.328 9.964 < 0.001 
 
Brood size -0.366 0.110 3.321 < 0.001 
 
Hatching date -0.076 0.014 5.326 < 0.001 
          
      (b) Integrated 
immune indicator 
(from PC1)  
    
n = 223 Offspring status (EPY vs WPY) -0.224 0.117 1.066 0.058 
 
Year 2011 vs 2010 (as factor) -0.879 0.139 0.345 < 0.001 
  Year 2012 vs 2010 (as factor) 0.244 0.170 0.397 0.155 
* Z statistics shown for survival analysis and t statistics for integrated immune indicator analyses. 
 
 
 
Table 3: Results of the principal components analysis. Values for PC1 and PC2 analyses are 
given. 
  Loading values 
  PC1 PC2 
Immune measure 
  PHA 0.515 -0.182 
Lymphocyte -0.297 0.480 
Agglutination -0.582 -0.312 
Lysis -0.534 -0.313 
Bacteria killing 0.153 -0.736 
   Standard deviation 1.291 1.055 
Proportion of variance 0.335 0.224 
Cumulative variance 0.335 0.558 
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Figure 2. Relationship between the offspring paternal status (EPY; extra-pair young, WPY; 
within-pair young) and the probability of fledging for the years 2007 to 2012 (n = 3665, p = 
0.009). The probability of fledging illustrated here represents the probability that a nestling 
survives between 12 and 16 days old (Mean ± SE ; EPY = 0.9599 ± 0.0019, WPY = 0.9690 ± 
0.0015).   
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Figure 3. Graphical representation of the two principal components resulting from the 
analysis of the 5 immunological measures with the loading values of each measure for the PC1 
(see Table 3). Nestlings of each type (Extra-pair young EPY in red, Within-pair young WPY 
in green) are located based on their PC1 And PC2 mean values predicted from the linear 
mixed model analyses (PC1: EPY= -0.0537, WPY= 0.0478;  PC2: EPY = 0.0373, WPY = -
0.0332).   
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DISCUSSION 
 
 
In this study, we used a large dataset obtained over several years to assess differences in 
survival among offspring of different origin in tree swallows. We also assessed if these 
individuals differed in their immune capacity using an integrated measure of five different 
indicators of immunity. We found a significant difference in the survival probabilities between 
extra-pair young (EPY) and within-pair young (WPY) favoring the latter. We also found a 
marginally non-significant difference among offspring types in their integrated pattern of 
immune response. 
 
 
Survival comparison 
 
 
Our initital prediction was that female could seek extra-pair copulations to potentially gain 
genetic benefits for her brood via extra-pair mate choice selecting males with advantageous 
characteristics, and as a result, extra-pair young should survive better than within-pair young. 
We could not validate this hypothesis in our population of tree swallows since the within-pair 
young was the group with the highest survival probability. This result is consistent with a 
previous studies in passerines, including tree swallows, that have also shown a better survival 
for within-pair young (Schmoll et al. 2009). An intuitive explanation for this result is that 
males could potentially avoid providing care to nestlings sired by other males. Feeding the 
nestlings is known to be the most costly part of all parental care on adult survival (Walsberg 
1983). Consequently, selection forces should favor male that avoid feeding nestlings in their 
nest sired by other males (Trivers 1972). This process implies that social male would have the 
ability to recognize its nestlings from foreign nestlings (Westneat et al. 1995). Some studies 
interested in this issue have shown that males are unable to discern which of the nestlings in 
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their brood are EPY or WPY (Kempenaers & Sheldon 1996), but might be able to assess the 
overall fidelity of their female partner (Garcìa-Navas et al. 2013; Kempenaers 1998). As a 
result, several studies have established a negative correlation between the percentage of extra-
pair young in the nest and the overall feeding rate from the social male (reviewed in Moller & 
Birkhead 1993). We have no data on feeding rate to assess the extent of this process in our 
study. 
 
 
Another potential explanation to understand the higher survival of within-pair young could 
resides in the difference in quality of parental care that they get compared to extra-pair young. 
In our study system, it has been shown that males without external parasites, indicator of a 
good individual condition, manage to perform well both in term of extra-pair paternity as 
within-pair paternity (Lessard et al. 2014). In other words, males without parasites, considered 
as the performing one, are efficient in obtaining paternities in their own nest but also efficient 
at  gaining paternities from the nests of other males. This phenomenon has also been observed 
in other studies in passerines, such as the dickcissel (Spiza americana) (Sousa & Westneat 
2013) and the reed bunting (Emberiza schoeniclus). In these studies, older males, were more 
successful at siring offspring in other broods and had a non-significant tendency to be less 
cuckolded in their own brood, considered to be related to longer wings and a tendency to have 
larger cloaqual protuberance (Bouwman et al. 2007). It has also been shown that parazited 
males allocated less time in parental care by a lack of energy due to negative effects of 
parasitism on them. Also, they may invest less in parental care by lack of time, allocating a lot 
of time to clean their feathers and thus get rid of a part of their parasite load (Korpimäki et al. 
1995). We did not have data on individual parasite load of nestlings so we could not test 
wether there is a difference or not between extra-pair and within-pair young parasites. 
 
 
In addition to receiving less parental care from the social male, broods mainly composed of 
extra-pair young could also received lower quality parental care from the female. In fact, in 
several avian species an assortative mating phenomenon occurs frequently between the male 
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and the female of a social pair (Steinmeyer et al. 2013; Rowe & Weatherhead 2011; Ludwig 
& Becker 2008; Bortolotti et al. 2008). This phenomenon, were individuals mate following a 
non-random mating pattern based on phenotypic characteristics, frequently leads high 
performing individuals to associate together leaving lower performing individuals to mate 
among themselves (Bortolotti & Iko 1990; Ludwig & Becker 2008) In tree swallows, 
individuals associate according to certain characteristics known to be honest clues for the 
individual performance and for the breeding experience, such as for instance feather 
brightness (Bitton et al. 2008). Thereby, a male with bright plumage will seek and choose a 
female with bright plumage too leaving the less experienced individuals associated together. 
This would mean that extra-pair young could be raised, in a greater proportion, by a couple of 
lower performing parents. In comparison, within-pair young would be raised, in a greater 
proportion, by parents exhibiting characteristics associated with highly performance providing 
superior parental care.   
 
 
As we did not have blood sample for nestlings who died before the age of 12 days, our 
analyses was restricted to survival of nestlings between the age of 12 days and 16 days (i.e. 
fledging date). Thus, our analyses cannot assess difference in mortality pattern between extra-
pair and within-pair young before 12 days. This limitation can potentially lead to a bias in the 
results of the survival analysis because a significant proportion of mortality occurs before the 
age of 12 days. 
 
 
Immunity comparisons 
 
 
Immunocompetence is a factor that can potentially influence individual survival (Saino et al. 
1997). To understand and explain the survival difference found in our system between the two 
types of nestling (EPY and WPY), we investigated and compared their immunological 
capacities. It is not clear if the survival difference found between extra-pair and within-pair 
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young, favoring the within-pair young, is related to a difference in immunological capacities. 
Some studies in other passerines also investigated the difference in immune capacities 
between extra-pair and within-pair young and provided ambiguous results. Studies conducted 
on bluethroat (Luscinia svecica) and common yellowthroat (Geothlypis trichas) have qualified 
extra-pair young as more immuncompetent compared to within-pair young from the same nest  
when cell-mediated immune response was considered (Johnsen et al. 2004; Garvin et al. 2006; 
Fossoy et al. 2007; Arct et al. 2013). Conversely, a study conducted on the red bishop 
(Euplectes orix) found that extra-pair young were significantly less immunocompetent than 
within-pair young from the same nest (Edler & Friedl 2008). Studies found no differences 
between the immune response of offspring from the two type of paternal status (Kleven & 
Lifjeld 2004; Kleven et al. 2006; Dunn et al. 2009).  
 
 
Most of the time, studies comparing extra-pair and within-pair young at the immunological 
level used only one immune measure. To have a global understanding of the potential 
difference between the immunity pattern of extra-pair and within-pair young, it is essential to 
consider more than a single immune measure (Ardia 2007; Matson et al. 2006). In order to 
achieve this, a broader measure of immune capacity, the integrated immune indicator, has 
been developed in our study. Our analysis pointed out a marginal difference between the 
overall pattern of immune response of extra-pair and within-pair young. This marginal 
difference does not show any advantage for a group of nestlings in particular. It only shows a 
difference in the way they invest in their different immunological components. This result 
cannot corroborate the initial assumptions which states that females attempt to acquire “good” 
or “compatible” genes through extra-pair paternity. The study of Pigeon et al. (2013) also used 
an integrated immune score based on the same five immune measures and tested the 
correlation among them under different environmental conditions. Moreover, they used that 
integrated score to verify the correlation between immunological parameters and individual 
performance (growth, mass at fledging and parasite burden). They found that correlations 
among immune measures and correlation between immunity and individual performance was 
variable as a function of the years and agricultural intensification. As illustrated on Figure 4, 
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the principal component (PC1) predominantly divide the PHA reponse from the 
agglutination/lysis measure. This is interesting given that one represent a measure of the 
constitutive immunity (agglutination/lysis) (Matson et al. 2005) and the other one represent, 
mostly, a measure of the adaptative immunity (PHA) (Martin et al. 2006; Salaberria et al. 
2013). Extra-pair young seems to allocate more energy to the constituve component of their 
immunity with hemagglutination and lysis values superior to within-pair young. Conversely, 
within-pair young seems to allocate more energy to the adaptative component of their 
immunity with a PHA response higher than extra-pair young. Few studies have examined the 
differential energy allocation between constitutive and adaptative immunity in individuals of 
the same species (Parejo et al. 2007), even less between nestlings of different father origin. It 
has been shown that constitutive and adaptative immunity and their various components does 
not always develop at the same pace on different individuals after hatching depending on body 
condition, age, maternal contribution, somatic growth, etc. (Arriero et al. 2013; Smits et al. 
2008; Quillfeldt et al. 2008). The constitutive immunity is the initial protection against 
pathogens and is known to respond more rapidly than the adaptative immunity which is slower 
to intervene since it is specific to pathogens (Roitt et al. 2002). At a young age, nestlings need 
to divide the amount of energy they have between growth and immunity.  As both are costly, a 
trade-off is needed when resources are limited (Sheldon & Verhulst 1996; Norris & Evans 
2000). Adaptative immunity is more costly than constitutive immunity to develop and support 
(Klasing & Leshchinsky 1999, Klasing 2004). This opposite trend in the immunological 
investment between extra-pair and within-pair young could be explained by an asynchronous 
development driven by allocation trade-offs due to intrinsic factors between the two types of 
nestlings. This remains to be investigated in details. 
 
 
Conclusion 
 
Altogether, this study brings new insights on the extra-pair paternity behaviour by using a 
integrated immunity indicator which takes into account more than one immunological 
measure. Also, this study shows that the discussion on the possible differential survival 
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between extra-pair and within-pair young are still unresolved. Further analyses should be able 
to considered nestling mortality befors the age of 12 days to insure to avoid potential bias 
caused by the lack of data before this age. To go further into the understanding of the 
phenomenon, a study comparing nestlings from the same nest or modeling the brood survival 
as a function of the proportion of extra-pair young in this brood could lead to a better 
understanding of extra-pair paternity phenomenon.   
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CONCLUSION GÉNÉRALE 
 
 
 
L’objectif principal de ma maîtrise était de tester l’hypothèse que les femelles Hirondelle 
bicolore tentaient d’acquérir des bénéfices génétiques pour leurs nichées via les paternités 
hors-couples. J’ai testé cette hypothèse en comparant les oisillons issus du couple social et les 
oisillons issus de paternités hors-couples au niveau de la survie et de l’immunité afin de 
détecter un avantage potentiel pour les oisillons hors-couples. 
 
 
Tout d’abord, contrairement aux prédictions de départ qui laissaient présager une supériorité 
en faveur des oisillons hors-couples au niveau de la survie, les résultats de cette étude ont 
plutôt montré une probabilité d’envol, proxy de la survie, plus élevée chez les oisillons en 
couples. Comme il n’est pas possible pour les mâles de départager les oisillons leur étant 
apparentés de ceux ne l’étant pas (Kempenaers & Sheldon 1996), il est improbable qu’ils 
fournissent des soins parentaux dirigés vers leur oisillons au détriment des oisillons hors-
couples, assurant ainsi de meilleures chances de survie à leur progéniture. Une explication 
potentielle de cette survie supérieure des oisillons hors-couples proviendrait possiblement 
d’une performance plus élevée des parents élevant des jeunes hors-couples en plus grande 
proportion à prodiguer de meilleurs soins parentaux, assurant ainsi une survie plus élevée à 
leur nichée. En effet, une étude réalisée à l’intérieur du même système d’étude (Lessard et al. 
2014) a montré que les mâles exempts d’ectoparasites, signe d’une bonne condition corporelle, 
étaient efficaces à la fois pour conserver les paternités à l’intérieur de leur nid mais aussi 
efficaces à acquérir des paternités dans d’autres nids. De plus, certaines études ont montré que 
ces mâles, considérés comme performants, auraient tendance à s’associer à des femelles 
performantes selon un phénomène d’endogamie (Bortolotti et al. 2008 ; Ludwig & Becker 
2008; Rowe et al. 2011; Steinmeyer et al. 2013). Les oisillons en couple seraient donc élevés 
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en plus grande proportion par des couples performants prodiguant des soins parentaux 
supérieurs ce qui pourrait expliquer leur probabilité de survie plus élevée. 
 
 
Par la suite, une comparaison entre les capacités immunitaires des oisillons en couple et hors-
couple a été faite afin de vérifier l’hypothèse de l’acquisition de bénéfices indirects génétiques 
par la femelle lors de copulations hors-couple. Afin d’avoir une compréhension globale de 
l’immunité des oisillons de la population, il est primordial de considérer plus d’une mesure 
immunitaire à la fois (Matson et al. 2006; Ardia 2007). Pour ce faire, j’ai généré une mesure 
intégratrice d’immunité basée sur cinq mesures immunitaires différentes. Les mesures 
immunitaires regroupent à la fois des indices de la performance du système immunitaire 
constitutif et adaptatif. Les deux types d’oisillons ont une tendance inverse quant au patron 
général de leur réponse immunitaire. En effet, les oisillons hors-couple semblent allouer plus 
d’énergie aux composantes de leur système immunitaire constitutif. À l’inverse, les oisillons 
en couple semblent investir plus dans les composantes de leur système immunitaire adaptatif. 
Les différentes composantes de l’immunité dite constitutive et de l’immunité dite adaptative 
ne se développent pas au même rythme après l’éclosion chez les individus d’une même espèce 
(Quillfeldt et al. 2008; Smits et al. 2008; Arriero et al. 2013). Cette différence peut 
s’expliquer, entre autre, par une différence de la condition corporelle générale. En bas âge et 
dans des conditions de ressources limitées, les oisillons doivent répartir l’énergie acquise 
majoritairement entre la croissance et les défenses immunitaires (Sheldon & Verhulst 1996; 
Norris & Evans 2000). L’immunité adaptative étant plus coûteuse à développer et à maintenir 
que l’immunité constitutive, les oisillons hors-couple qui montrent une plus faible réponse de 
l’immunité adaptative ont possiblement moins de ressources à allouer au développement de 
leur immunité. Cette différence entre le patron d’investissement immunitaire entre les deux 
types d’oisillons pourrait s’expliquer par un développement asynchrone entraîné par un 
compromis dans l’allocation des ressources. Cette différence pourrait être due à des facteurs 
intrinsèques différant entre les oisillons en couple et hors-couple. 
 
 
53 
 
 
Implications et perspectives futures 
 
 
Plusieurs études se sont penchées sur la question des bénéfices potentiels acquis par le biais 
des paternités hors-couples. En comparant les oisillons issus du couple social et les oisillons 
issus des paternités hors-couple, les études précédentes n’en sont pas venues à un consensus 
permettant de statuer sur l’existence de tels bénéfices. L’étude décrite dans ce mémoire amène 
de nouvelles pistes de réflexion à ce sujet et tient compte de plusieurs paramètres à la fois.  
 
 
Cette étude montre bien l’importance de considérer plus d’une mesure immunitaire à la fois 
pour comparer des individus entre eux. En effet, le fait d’utiliser une mesure intégratrice a 
permis de déceler une différence dans la façon qu’ont les oisillons des deux statuts paternels 
d’investir dans les différentes composantes de leur immunité. Si une seule des mesures avait 
été considérée pour déterminer s’il y avait une différence entre la performance immunitaire 
des deux types d’oisillons, les résultats auraient pu être différents en fonction de la mesure 
immunitaire évaluée. En effet, si une mesure de l’immunité constitutive avait été sélectionnée, 
les conclusions auraient potentiellement penchées pour donner un avantage immunitaire aux 
oisillons hors-couple tandis que si une mesure de l’immunité adaptative avait été sélectionnée, 
l’avantage immunitaire aurait, au contraire, potentiellement pu être donné aux oisillons en 
couple. À ce jour, aucune étude n’avait tentée de comparer les deux types d’oisillons à l’aide 
d’une mesure intégratrice d’immunité, se contentant d’utiliser une ou plus rarement deux 
mesures de façon indépendante l’une de l’autre. Cette caractéristique de mon étude constitue 
certainement un pas en avant vers une meilleure compréhension des différences pouvant 
exister entre les oisillons en couple et hors-couple au niveau immunitaire. 
 
 
Finalement, les résultats obtenus lors de cette étude pourraient être le précurseur de plusieurs 
autres analyses permettant d’éclaircir s’il existe bel et bien une différence entre les deux types 
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d’oisillons, favorisant l’un ou l’autre de ceux-ci. Par exemple, il serait pertinent de s’attarder à 
la différence qui existe entre les jeunes en couple et hors-couple issus de la même nichée ainsi 
que de comparer la survie des oisillons de l’éclosion à l’envol. Cette approche permettrait de 
contrôler pour les effets dus à la qualité des soins parentaux prodiguer aux oisillons ainsi qu’à 
l’effet maternel. De plus, afin de vérifier la théorie selon laquelle la femelle retire des 
bénéfices par le biais des paternités hors-couples, il serait intéressant de modéliser la survie de 
chacune des nichées en fonction de la proportion d’oisillons hors-couple contenus dans cette 
même nichée.   
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ANNEXE 
 
 
 
Table S1 : Immune measures ± SE: PHA response (in millimeters), agglutination (on a scale 
of 1 to12), lysis (on a scale of 1 to 12), bacteria killing assay (on a scale of 0 to 1), leucocytes 
count (percentage). 
Immune measure Mean Standard error 
PHA response 0.9928 0.0329 
Agglutination 8.3047 0.1397 
Lysis 1.2902 0.0479 
Bacteria killing assay 0.6337 0.0239 
Leucocytes count 45.4279 0.7961 
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